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Résumé
Depuis l’obtention de la premie`re plante transge´nique de riz en 1988, de larges progre`s ont
e´te´ accomplis pour manipuler les caracte`res d’inte´reˆt agronomique par inge´nierie
ge´ne´tique chez cette plante d’importance alimentaire, e´conomique et culturelle majeure.
Les caracte`res concerne´s vont de la re´sistance aux insectes ravageurs et aux pathoge`nes
fongiques, bacte´riens et viraux a` la tole´rance vis-a`-vis des contraintes abiotiques (toxicite´s
et carences mine´rales, tempe´rature excessive ou basse, exce`s ou de´ficit en eau) en passant
par les qualite´s nutritives ou industrielles du grain. Des portions entie`res de voies
me´taboliques peuvent a` pre´sent eˆtre finement manipule´es, permettant par exemple la
production de b-carote`ne (provitamine A) dans l’albumen du grain, qui en est
naturellement de´pourvu, ou l’accumulation des enzymes de la photosynthe`se C4 dans
des tissus foliaires pre´cis. La production de mole´cules d’inte´reˆt the´rapeutique ou industriel
dans le grain a aussi e´te´ re´alise´e. Bien que certaines de ces innovations soient preˆtes a` eˆtre
transfe´re´es dans le champ du riziculteur depuis plusieurs anne´es, les politiques publiques
sont encore he´sitantes a` franchir le pas. Ce retard relatif a e´te´ mis a` profit pour conduire de
nombreuses e´tudes sur les impacts alimentaires et environnementaux lie´s a` la
consommation et au de´ploiement de ces nouvelles cultures.
Mots cle´s : ame´lioration ge´ne´tique ; qualite´ des produits ; riz ; stress abiotiques ; stress
biotiques ; transformation ge´ne´tique.
The`mes : ame´lioration ge´ne´tique ; pathologie ; productions ve´ge´tales.
Abstract
Use of genetic engineering in rice improvement
Since the first recovery of a transgenic rice plant in 1988, major progress has been made in
manipulating traits of interest through genetic engineering of this plant of high
sociological, cultural and economic importance. These traits encompass resistance to
insect pests, and fungal, bacterial and viral pathogens, tolerance to abiotic constraints
(mineral toxicities and deprivation, low or high temperatures, water excess or shortage)
and the nutritional or industrial qualities of the grain. Last but not least, engineering
metabolic pathways in a tissue-specific manner have led, for instance, to the accumulation
of carotene in the rice endosperm as well as of C4 photosynthetic enzymes in appropriate
anatomical compartments of the leaf. Other projects aim at producing molecules for
therapeutic or industrial use in the seed. Although some of these innovations have been
readily transferable to rice farmers for several years, public policies are still hesitant. The
scientific community has taken advantage of this to study the impact on the alimentation
and the environment related to the consumption or the deployment of the future
engineered crops.
Key words: abiotic stress; biotic stress; genetic engineering; plant breeding; product
quality; rice.
Subjects: genetic improvement; pathology; vegetal productions.
Donaldo Meynard1
Delphine Mieulet1
Rania Ben Saad2
Jean-Christophe Breitler1
Julie Petit1
Pascal Gantet3
Aﬁf Hassairi4
Emmanuel Guiderdoni1
1 Cirad
UMR AGAP
TAA108/03
Avenue Agropolis
34398 Montpellier cedex 5
France
<donaldo.meynard@cirad.fr>
<delphine.mieulet@cirad.fr>
<jcbreitler@greenfeel.eu>
<julie.petit@cirad.fr>
<emmanuel.guiderdoni@cirad.fr>
2 Centre de biotechnologie de Sfax
Route BP « 1177 »
3018 Sfax
Tunisie
<raniabensaad@yahoo.fr>
3 Universite Montpellier II
International Joint Laboratory ``Rice
Functionnal Genomics and Plant
Biotechnology'' (IRD, UM2, AGI, VAAS,
USTH)
Agricultural Genetics Institute
Nat. Key Lab for Plant Cell Biotechnology
Pham Van Dong Road
Co Nhue
Tuliem
Hanoi
Vietnam
<pascal.gantet@univ-montp2.fr>
4 King Saud University
College of Food and Agricultural Sciences
Department of Plant Production
Room No. AA 107
P.O. Box 2460
11451 Riyadh
Arabie Saoudite
<aﬁf.hassairi@gmail.com>
494 Cah Agric, vol. 22, n8 5, septembre-octobre 2013
Synthèse
A pre`s l’obtention en 1988 despremie`res plantes transge´ni-ques de riz par e´lectropora-
tion de protoplastes, le transfert de
ge`nes d’inte´reˆt agronomique chez le
riz a rapidement suivi et s’est depuis
diversifie´ tout en be´ne´ficiant d’une
ame´lioration constante des me´thodes
de transgene`se (Tyagi et Mohanty,
2000 ; Bajaj et Mohanty, 2005). Les
premie`res plantes de riz exprimant
une entomotoxine de Bacillus thurin-
giensis et tole´rantes aux insectes
foreurs des tiges et aux mineurs des
feuilles ont ainsi e´te´ teste´es en labo-
ratoire en 1993 (Fujimoto et al., 1993)
puis au champ, quelques anne´es plus
tard (Tu et al., 2000 ; Ye et al., 2001).
De 1985 a` 1999, la fondation Rocke-
feller a fortement appuye´ des projets
de transferts de ge`nes visant une
tole´rance accrue aux contraintes abio-
tiques (se´cheresse, salinite´) et agres-
sions biotiques (insectes foreurs,
piqueurs-suceurs et de´foliateurs,
virus, champignons et bacte´ries) et a`
l’ame´lioration de la qualite´ nutrition-
nelle du grain. Le programme le plus
emble´matique dans cette dernie`re
cate´gorie est sans doute celui visant
la mise au point du riz enrichi en
b-carote`ne, le riz dore´, qui a ensuite
e´te´ appuye´ par la Commission euro-
pe´enne (Ye et al., 2000).
Résistance
aux insectes
ravageurs
Les premiers ge`nes d’inte´reˆt a` avoir
e´te´ transfe´re´s dans le ge´nome du riz
sont les ge`nes cry de la bacte´rie
B. thuringiensis codant une d-endo-
toxine toxique pour certains insectes.
Ces ge`nes ont d’abord e´te´ introduits
dans des riz de type japonica
(Fujimoto et al., 1993) puis indica
(Wunn et al., 1996). Des versions
synthe´tiques de ces ge`nes, pre´sentant
une pre´fe´rence de codon adapte´e a`
leur expression dans les plantes des
ge`nes cry1Aa, cry1Ab, cry1Ac, cry1B,
cry2A et cry9C, ont e´te´ introduites
seules, en combinaison ou en asso-
ciant des ge`nes codant pour des
prote´ines entomotoxiques ayant un
autre mode d’action comme les pro-
te´ines vip de B. thuringiensis (Chen
et al., 2010) ou des inhibiteurs de
prote´ases ou lectines ve´ge´taux. Les
essais au champ, re´alise´s de`s 1997 en
Chine (Ye et al., 2001), ont de´montre´
l’efficacite´ de ces strate´gies pour la
protection du riz contre diffe´rentes
cate´gories de ravageurs (Shu et al.,
2000). Leur utilisation pre´serve, en
outre, la diversite´ des insectes non
cibles (High et al., 2004) tout en
e´vitant l’e´pandage de pesticides tre`s
nocifs pour la sante´ des riziculteurs
(Huang et al., 2005). Si les strate´gies
d’expression des ge`nes cry ont ge´ne´-
ralement fait appel a` des promoteurs
constitutifs (ubiquitine du maı¨s) ou
spe´cifique des tissus verts (PEP car-
boxylase du maı¨s), une approche
originale a consiste´ a` controˆler leur
expression par un promoteur induc-
tible par la blessure (inhibiteur de
prote´ases du maı¨s) (Cordero et al.,
1994). Cette dernie`re strate´gie permet
d’e´viter une accumulation en continu
dans la plante et dans les parties
destine´es a` la consommation
humaine, l’albumen du grain, ou
pouvant entrer en contact avec des
insectes non cibles, comme le pollen
(Breitler et al., 2001, 2004) (figure 1).
L’autre cate´gorie de ge`nes codant des
prote´ines a` activite´ entomotoxique
ayant e´te´ introduites chez le riz est
celle que forment les ge`nes de lecti-
nes, d’albumines et d’inhibiteurs de
prote´ases d’origine ve´ge´tale (Duan
et al., 1996 ; Irie et al., 1996 ; Xu
et al., 1996a ; Lee et al., 1999 ;
Mochizuki et al., 1999 ; Vila et al.,
2005 ; Yarasi et al., 2008). Les inhibi-
teurs de prote´ases permettent d’empeˆ-
cher l’assimilation des acides amine´s
essentiels par les jeunes larves d’insec-
tes, ralentissent leur de´veloppement,
et peuvent provoquer leur mort. Le
premier riz exprimant un inhibiteur de
prote´ases teste´ au champ et confe´rant
un bon niveau de protection contre les
foreurs des tiges a e´te´ conc¸u par
inte´gration dans son ge´nome du ge`ne
pinII de la pomme de terre place´ sous
le controˆle de son propre promoteur,
qui pre´sente l’inte´reˆt d’eˆtre inductible
par blessure, et de l’intron d’actine
1 du riz (Duan et al., 1996). Enfin,
une autre strate´gie, re´cemment mise
au point pour lutter contre les ne´ma-
todes ou les insectes ravageurs,
consiste a` faire s’exprimer dans la
plante des ARN doubles brins dont la
de´gradation en petits ARN apre`s
ingestion par le ravageur va conduire
a` l’inhibition spe´cifique de ge`nes
essentiels a` son de´veloppement par
la mise en place d’une interfe´rence de
l’ARN (Zha et al., 2011).
Résistance
aux pathogènes
Diffe´rentes strate´gies ont e´te´ utilise´es
pour lutter contre les maladies fongi-
ques (Magnaporthe, Rhizoctonia,
Fusarium), bacte´riennes (Xanthomo-
nas) et virales du riz (Rice Tungro
Virus [RTSB et RTSV], Rice Yellow
Mottle Virus [RYMV], Rice Stripe Virus
[RSV], Rice Hoja Blanca Virus [RHBV],
Rice Ragged Stunt Virus [RRSV]). Pour
les maladies provoque´es par les
bacte´ries et les champignons, les
meilleurs niveaux de protection ont
pour le moment e´te´ ceux qui ont e´te´
obtenus graˆce a` des ge`nes de re´sis-
tance naturelle isole´s a` partir de
certaines varie´te´s de riz ou de ses
espe`ces apparente´es. Une meilleure
connaissance des e´ve´nements mole´-
culaires implique´s dans les interac-
tions plante-pathoge`ne a permis
d’identifier des ge`nes cle´s et centraux
re´gulant les processus de de´fense.
L’expression constitutive du ge`ne
AtNPR1 d’Arabidopsis chez le riz a
ainsi permis l’expression pre´ventive
des ge`nes de de´fense endoge`nes
normalement induits par l’acide sali-
cylique, une hormone ve´ge´tale de
stress, et confe´rant ainsi un niveau
plus e´leve´ de re´sistance aux pathoge`-
nes fongiques et bacte´riens (Quilis
et al., 2008). La manipulation de la
re´ponse hypersensible (immune) de la
cellule, conduisant la plante a` re´sister
aux maladies graˆce a` l’accumulation
de peroxyde d’oxyge`ne et de compo-
se´s phe´noliques a` pouvoir antibio-
tique, et a` une modification structurale
de la paroi de`s les premiers stades de
l’infection, a e´te´ e´galement explore´e
(Li et al., 2011). L’expression de ge`nes
de´rive´s du pathoge`ne s’est montre´e
efficace pour cre´er des re´sistances
contre les virus tels que les RTSV,
RTBV et le RYMV en exprimant res-
pectivement une re´plicase implique´e
dans la multiplication du ge´nome viral
(Huet et al., 1999), une prote´ine de
nucle´ocapside (Lentini et al., 2003) et
l’ARN polyme´rase ARN-de´pendante
du virus (Pinto et al., 1999). Une autre
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strate´gie de lutte contre la forme
bacille du Tungro (RTBV) a consiste´
a` surexprimer dans la plante des
facteurs de transcription qui vont
re´guler l’activite´ du promoteur du
virus (Dai et al., 2008).
Si la surexpression de certains ge`nes
peut conduire a` une augmentation de
la tole´rance croise´e aux stress bioti-
ques et abiotiques (par exemple, le
ge`ne OsBIRF 1 codant pour une
prote´ine RING-H2) (Liu et al., 2008),
la surexpression d’un meˆme ge`ne peut
parfois conduire a` des effets antago-
nistes pour la sensibilite´ a` diffe´rents
types de stress. Ainsi, l’expression du
ge`ne d’inhibiteur de carboxypepti-
dase de la pomme de terre prote`ge
le riz contre les pathoge`nes fongiques,
mais conduit a` un de´veloppement
plus important de larves de foreurs des
tiges (Quilis et al., 2007). L’effet de
protection contre les maladies fongi-
ques et bacte´riennes du ge`ne AtNPR1,
mentionne´ plus haut, est contreba-
lance´ par une hypersensibilite´ au
virus du RYMV et aux stress abioti-
ques (Quilis et al., 2008). Les plantes
accumulant la prote´ine de type
14-3-3 re´gulatrice de la re´ponse aux
stress ZmGF14-6 montrent une tole´-
rance accrue a` la se´cheresse mais
e´galement une hypersensibilite´ aux
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Figure 1. Modification de la résistance du riz vis-à-vis des insectes ravageurs : expression inductible par l'attaque des larves foreuses de tiges de la pyrale Chilo
suppressalis, d'un gène d'endotoxine de Bacillus thuringiensis (Breitler et al., 2000, 2001, 2004).
Figure 1. Modification of rice resistance to insect pests: expression induced by the attack of Chilo suppressalis pyral stem-boring larvae, from an endotoxic Bacillus
thuringiensis genus (Breitler et al., 2000, 2001, 2004).
A) Larve de pyrale dans un entre-nœud de la tige de riz causant le symptôme du cœur mort (infestation au stade tallage) ou de la panicule blanche (infestation à ﬂoraison) ; B) deux
construits ont ete realises où une sequence synthetique optimisee du gène cry1B de B. thuringiensis codant pour une proteine crystal à activite entomopathogène a ete placee sous le
contrôle d'un promoteur ubiquitaire (ubi1 du maïs) ou inductible par blessure (maize protease inhibitor [mpi]) ; C) la proteine Cry1B (ﬂèche, ici visualisee speciﬁquement grâce à des
anticorps au sein des proteines totales solubles) s'accumule après blessure dans le riz (haut) quel que soit l'âge du tissu foliaire (B : blesse ; NB : non blesse) (bas) ; D) la proteine
Cry1B est, en revanche, absente du pollen (haut) et de l'albumen (alb) et de l'embryon (emb) du grain (bas) lorsque le gène est contrôle par le promoteur inductible mpi ; E) les plantes
accumulant la toxine Cry1B sont resistantes (gauche) à la pyrale contrairement au temoin varietal (droite).
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attaques de Fusarium et de Magna-
porthe (Campo et al., 2012). Le
dialogue croise´ (cross-talk) entre les
voies de re´ponse aux stress biotiques
et abiotiques, qui peut conduire a` des
re´actions oppose´es et impre´vues, est
encore insuffisamment pris en compte
dans les e´valuations des plantes trans-
ge´niques. Les analyses de transcrip-
tome des plantes transge´niques qui
permettent de suivre l’expression
simultane´e de l’ensemble des ge`nes
se syste´matisent et devraient apporter
un e´clairage sur l’ensemble des voies
modifie´es par la surexpression d’un
ge`ne dans la plante.
Tolérance
aux contraintes
abiotiques
Des tole´rances accrues aux contraintes
abiotiques (toxicite´ et carences mine´-
rales, exce`s ou de´ficit en eau, hautes et
basses tempe´ratures, etc.) ont e´te´
recherche´es chez le riz comme chez
les autres plantes. En premier lieu, des
approches classiques de surexpres-
sion constitutive ou inductible par le
stress de ge`nes, dont le produit
confe`re une tole´rance aux stress par
protection des structures cellulaires ou
modification du transport d’eau de
mine´raux ou d’eau, ont e´te´ tente´es.
Dans cette cate´gorie rentrent par
exemple les prote´ines late embryoge-
nesis abundant (LEA) (Xu et al.,
1996b ; Babu et al., 2004 ; Kathuria
et al., 2009), les prote´ines de choc
thermique (HSP) (Murakami et al.,
2004) ou les aquaporines (Katsuhara
et al., 2003). Des ge`nes codant pour la
synthe`se d’osmoprotectants comme la
proline (Hur et al., 2004 ; Su et Wu,
2004) et la glycine be´taı¨ne (Sakamoto
et Murata, 2002 ; Kathuria et al., 2009),
ou des sucres comme le tre´halose
(Garg et al., 2002 ; Jang et al., 2003)
ont aussi e´te´ utilise´s. Dans un second
temps, des ge`nes dont les produits
sont implique´s dans la perception et la
transduction du signal de re´ponse au
stress ont e´te´ identifie´s et utilise´s en
transgene`se : ce sont principalement
des kinases comme MAPK (Saijo et al.,
2000 ; Xiong et Yang, 2003) et CPDK
(Asano et al., 2011), des prote´ines
re´gulant des voies de signalisation par
interaction prote´ine-prote´ine comme
les prote´ines SAP (Kanneganti et
Gupta, 2008 ; Ben Saad et al., 2012)
et DIR (Gao et al., 2011) ou des
facteurs de transcription tels DREB
(Dubouzet et al., 2003 ; Oh et al.,
2005 ; Oh et al., 2007 ; Wang et al.,
2008), AP37 (Oh et al., 2009), NAC (Hu
et al., 2006, 2008 ; Takasaki et al.,
2010), MYB (Ma et al., 2009 ; Jeong
et al., 2010), HARDY (Karaba et al.,
2007), ZIP23 (Xiang et al., 2008), ERF
(Quan et al., 2010) et DST (Huang
et al., 2009). Ces dernie`res strate´gies
permettent a` la fois de re´guler
l’expression coordonne´e d’un grand
nombre de ge`nes de re´ponse aux
stress et e´galement de conduire a` des
tole´rances a` plusieurs contraintes
abiotiques, les voies de re´ponse a`
diffe´rents stress e´tant souvent commu-
nes, au moins pour partie. Si la liste est
longue des publications rapportant le
transfert de ge`nes qui confe`rent au riz
une meilleure tole´rance aux stress
abiotiques en conditions de labora-
toire ou de serre, les exemples de
tole´rance ve´rifie´e au champ sous
divers sce´narios de stress restent
encore limite´s : seuls les ge`nes NAC
(Hu et al., 2006 ; Jeong et al., 2010),
LEA (Xiao et al., 2007) et AP37 (Oh
et al., 2009) ont montre´ leur efficacite´
en conditions naturelles. L’analyse fine
des re´sultats a d’abord permis de
conclure que la manipulation d’un
seul ge`ne, meˆme jouant un roˆle central
pMPI-cry1B 
T- 
F G H
Figure 1. (suite) : F) larves de pyrale recuperees après le bio-essai : les larves deposees sur les plantes exprimant la toxine ne se sont pas developpees et sontmortes (haut) tandis que
les larves deposees sur les plantes temoins ont change de stade et sont vivantes (bas) ; G) les lignees exprimant la toxine cry1B sont totalement protegees en conditions de champ
tandis que les plantes temoins presentent les symptômes d'attaque par Chilo suppressalis (H) (C, D, F et E reproduits de Breitler et al., 2001 et Breitler et al., 2000, respectivement).
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dans la re´ponse a` diffe´rents stress
abiotiques, pourrait difficilement per-
mettre une adaptation comple`te de la
plante aux nombreux sce´narios et
combinaisons de stress rencontre´s en
conditions naturelles. Cependant, des
re´sultats re´cents semblent montrer
qu’un tel objectif pourrait eˆtre atteint
et cela sans pe´nalite´ sur la perfor-
mance de la plante lorsqu’elle est
cultive´e en absence de stress (Hu
et al., 2006 ; Karaba et al., 2007 ; Oh
et al., 2009 ; Jeong et al., 2010 ; Ben
Saad et al., 2012). Un inte´reˆt particulier
est actuellement porte´ a` l’isolement de
ge`nes de tole´rance a` partir de plantes
extreˆmophiles qui, en dehors de leurs
adaptations morphologiques et ana-
tomiques souvent remarquables, ont
aussi vraisemblablement optimise´
leurs me´canismes physiologiques de
re´ponse aux stress abiotiques. Ainsi,
une e´tude du transcriptome d’Aeluro-
pus littoralis, une gramine´e halophyte
adapte´e a` pousser en pre´sence de
fortes concentrations en sel, a permis
d’identifier le ge`ne AlSAP codant pour
une prote´ine posse´dant deux domai-
nes en « doigt de zinc », A20 et AN1.
L’accumulation de cette prote´ine dans
la plante permet au riz, comme a`
d’autres plantes (ble´ dur, tabac), de
poursuivre sa croissance par un main-
tien de la photosynthe`se sous diffe´-
rentes contraintes abiotiques se´ve`res
(Ben Saad et al., 2012) (figure 2).
Une ame´lioration de la tole´rance aux
carences mine´rales, telles que le
manque d’azote et de fer, a e´galement
e´te´ approche´e par la transgene`se.
Pour l’azote, l’expression d’un facteur
de transcription DOF dumaı¨s a permis
d’ame´liorer significativement son assi-
milation par activation des ge`nes de
photosynthe`se et en modulant l’e´qui-
libre de me´tabolites carbone´s et azote´s
(Kurai et al., 2011). Une autre voie a
consiste´ a` exprimer une ge`ne d’ala-
nine aminotransfe´rase d’orge de fac¸on
tissu-spe´cifique (Shrawat et al., 2008).
Pour accroıˆtre l’absorption de fer,
l’expression de ge`nes implique´s dans
la biosynthe`se des side´rophores (des
mole´cules facilitant l’assimilation et le
100 2000
mM NaCl 
A B
Conditions normales 
T RN5 RN2 RN4
C
T RN5 RN2 RN4
15 jours après le stress D
T RN5 RN2 RN4
8 jours après récupérationE
C 
AISAP
rRNA
RN5RN2
Lignées de riz AISAP
RN4
Tp CaMV35S Gène AISAP
Figure 2. Modification de la tolérance du riz vis-à-vis des contraintes abiotiques : expression d'un gène codant pour une stress-associated protein de la graminée
halophyte C4 Aeluropus littoralis.
Figure 2. Modification of rice tolerance to abiotic constraints: expression of a gene coding for ‘‘stress-associated protein’’ of the C4 grass halophyte Aeluropus
littoralis.
A) Plante des regions desertiques, A. littoralis a une croissance racinaire stimulee en conditions de salinisation (jusqu'à 300 mM) ; B) un ADN-T contenant la sequence codante du
gène AlSAP sous le contrôle du promoteur CaMV35 a ete transfere chez trois lignees transgeniques de riz cv. Nipponbare, RN2, RN4 et RN5. RN5 montre le niveau le plus eleve
d'accumulation des transcritsAlSAP. C-H : L'accumulation constitutive de AlSAP permet au riz de tolerer des stress abiotiques multiples (salinite, deﬁcit hydrique, choc osmotique,
basse temperature) (Ben Saad et al., 2012), nous montrons ici l'exemple du stress hydrique au travers d'un essai de deﬁcit hydrique du sol contrôle en pots en conditions de serre,
realise sur les trois lignees et le temoin varietal. Dans cet essai, la fraction transpirable en eau du sol (FTSW) est amenee à la capacite au champ (FTSW= 1), puis les pots sont
enveloppes avec du ruban adhesif de telle manière à ce que les seules pertes en eau soient dues à la transpiration. La teneur en eau du sol est amenee à un niveau proche du point de
ﬂetrissement permanent (FTSW= 0,1). Avant le stress, les lignees transgeniques ont un developpement comparable au temoin (C). Après le stress (D), les plantes sont remises en
eau et recupèrent pendant une semaine (E).
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transport du fer) tels ceux codant la
nicotianamine aminotransfe´rase et la
nicotianamine synthe´tase, a e´te´ re´ali-
se´e (Takahashi et al., 2001). Plus
re´cemment, le facteur de transcription
iron deficiency 1 (IDEF1) qui se lie
directement a` l’e´le´ment IDE1 des
promoteurs des ge`nes induits en
re´ponse a` la carence en fer et active
leur transcription, notamment celle
d’un autre facteur de transcription
OsIRO2, a e´te´ caracte´rise´. Des plantes
de riz transge´niques surexprimant le
facteur IDEF1 pre´sentent une tole´-
rance accrue a` la de´ficience en fer
qui leur permet de se de´velopper sur
des sols calcaires, normalement de´fa-
vorables a` l’absorption du fer par les
plantes (Kobayashi et al., 2007).
Amélioration
de la qualité
nutritionnelle du grain
Les ame´liorations qualitatives du grain
ont vise´ la modification de l’amidon, et
des prote´ines de re´serve, l’augmenta-
tion ou la re´duction du niveau de
certains acides amine´s et la re´duction
des prote´ines allerge`nes naturelle-
ment accumule´es dans le grain.
L’exemple le plus emble´matique du
succe`s de la modification de la qualite´
nutritive du grain de riz est celui qui a
e´te´ obtenu par le transfert de ge`nes
intervenant dans la biosynthe`se du b-
carote`ne ou provitamine A (Burkhardt
et al., 1997), aboutissant ainsi a` la
cre´ation tre`s me´diatise´e du riz dore´
(golden rice). Cette strate´gie est des-
tine´e a` contribuer a` pallier la carence
en vitamine A, qui touche particulie`-
rement les populations de´favorise´es
du Sud, en comple´ment d’autres
approches comme la diversification
alimentaire et les programmes de
fourniture de vitamine A. Elle a
consiste´ a` faire s’accumuler dans
l’albumen du riz, qui en est de´pourvu,
du b-carote`ne par transfert des ge`nes
intervenant dans sa biosynthe`se. La
voie de biosynthe`se chez les plantes
implique l’action successive de cinq
enzymes a` partir du ge´ranylge´ranyl
diphosphate (GGPP) : la phytoe`ne
synthase (PSY), la phytoe`ne de´satu-
rase (PDS), la carote`ne de´saturase
(ZDS), et les lycope`ne b-cyclase
(b-LCY) et hydrolyase (b-HYD)
(figure 3). Les ge`nes codants pour
ces enzymes sont de´ja` pre´sents dans le
ge´nome du riz mais ne s’expriment
pas dans l’albumen du grain. Des
e´tudes ont montre´ que la principale
barrie`re a` l’accumulation de b-carote`ne
dans l’albumen est l’absence d’accu-
mulation des enzymes PSY et ZDS. Le
premier prototype de riz dore´ a donc
consiste´ a` transfe´rer les ge`nes psy de
narcisse et le ge`ne crt1 de la bacte´rie
Erwinia, qui convertit directement le
phytoe`ne en lycope`ne et accomplit
donc la fonction des ge`nes pds et zds.
Les ge`nes psy et crt1 ont e´te´ place´s
sous le controˆle du promoteur de
glute´line du riz qui confe`re une
expression spe´cifique de l’albumen,
et du promoteur 35S du CaMV qui
confe`re une expression constitutive.
Une autre expe´rience de cotransfor-
mation a associe´ cet ADN-T avec un
autre ADN-T portant le ge`ne b-lcy de
narcisse sous le controˆle du promo-
teur de glute´line du riz. Les re´sultats
ont montre´ que l’introduction de
cette dernie`re cassette de ge`nes n’e´tait
pas ne´cessaire a` l’accumulation de
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Figure 2. (suite) : Sous stress, les lignées transgéniques (ici illustrées par la lignée RN5) maintiennent une bonne assimilation du CO2 et l'intégrité de leur appareil
photosynthétique, comme attesté par l'index de fluorescence de la chlorophylle (F). Ces paramètres physiologiques retournent à la normale chez le riz AlSAP
après récupération (FTSW= 1 sur l'histogramme) alors que ceux des plantes témoins restent toujours affectés. Les riz AlSAP ont poursuivi leur croissance
malgré le stress (G) et produisent 50 % de la récolte obtenue en conditions normales (H) alors que les plantes témoin ne survivent pas (B-H reproduits de Ben
Saad et al., 2012).
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b-carote`ne dans le riz, puisque les
activite´s b-LCY et b-HYD e´taient
induites dans l’albumen du grain de
riz suite a` la production de lycope`ne.
Une accumulation de b-carote`ne de
1,6 a` 2 mg/g a e´te´ observe´e dans les
grains des meilleurs e´ve´nements de
transformation, de´montrant ainsi la
faisabilite´ de la modification (Ye et al.,
2000). Il s’est agi ensuite d’augmenter
l’expression du ge`ne crt1 en utilisant
une se´quence synthe´tique optimise´e
pour son expression dans la plante, de
remplacer le ge`ne se´lectionnable de
re´sistance aux antibiotiques, utilise´
pour la se´lection des tissus transfor-
me´s, par le ge`ne PMI codant pour la
phosphomannose isome´rase et cela
dans des varie´te´s indica e´lite (IR64,
MTL250) (Hoa et al., 2003). Dans
ces conditions, une accumulation de
carote`ne de 0,1 a` 0,9 mg/g dans les
grains T1 et de 0,8 mg/g en moyenne
dans les grains T2 des ligne´es de riz
dore´ indica a e´te´ obtenue. En para-
lle`le, la socie´te´ Syngenta parvenait a`
atteindre une accumulation de 6 mg/g
dans les grains des e´ve´nements de
transformation de´barrasse´s de mar-
queurs de se´lection de riz japonica
tropical en utilisant le promoteur de
glute´line pour controˆler l’expression
du ge`ne crt1 spe´cifiquement dans
l’albumen. En 2005, la socie´te´ Syn-
genta publiait ainsi l’obtention d’un
riz dore´ de seconde ge´ne´ration accu-
mulant 31 mg/g de b-carote`ne, repre´-
sentant 84 % des carote´noı¨des totaux.
Ce saut quantitatif a e´te´ obtenu par
une e´valuation syste´matique dans
l’albumen de l’expression d’ADNc
de diffe´rentes espe`ces, orthologues
du ge`ne psy du narcisse et notamment
ceux du maı¨s et du riz (Paine et al.,
2005) (figure 3). Ce taux permet de
couvrir 50 % de l’apport journalier
recommande´ avec une ration quoti-
dienne de 72 g de riz dore´ (un rapport
GGPPSA
GGPP
PP2x
PSY
PDS
ZDS
CRTI
phytoène
lycopène
ζ- carotène
Carotènes
Xanthophylles
α-carotèneβ-carotène
zéaxanthine lutéine
β HYD ε HYD
β/ε LCYβ LCY
OHOH
HO HO
Figure 3. Modification des qualités nutritionnelles du grain : l'exemple du riz doré enrichi en b-carotène (Burkhardt et al., 1997 ; Ye et al., 2000 ; Hoa et al.,
2003 ; Paine et al., 2005 ; Barry G., International Rice Research Institute [IRRI], communication personnelle).
Figure 3.Modification of grain nutritional qualities: example of b-carotene enriched golden rice (Burkhardt et al., 1997 ; Ye et al., 2000 ; Hoa et al., 2003 ; Paine et al.,
2005 ; Barry G, International Rice Research Institute [IRRI], personal communication).
A) La molecule precurseur de la synthèse des carotenoïdes est le geranylgeranyl diphosphate (GGPP). Les barres horizontales delimitent les etapes de la voie de biosynthèse des
carotenoïdes qui ont ete reproduites en utilisant deux transgènes, l'un d'origine vegetale et codant pour la phytoène synthase (PSY) et l'autre d'origine bacterienne etmultifonctionnel
codant pour la b-carotène desaturase (Crt1), qui accomplissent la fonction des deux desaturases, phytoène desaturase (PDS) et carotène desaturase (ZDS). Le relais est ensuite pris
par la lycopène b-cyclase (b-LCY) endogène du riz qui s'est averee induite en quantite sufﬁsante pour former le b-carotène.
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de bioconversion du b-carote`ne en
vitamine A de 1:12 est utilise´). Des
essais de conservation (de´gradation
du carote`ne et clivage par la carote´-
noı¨de oxyge´nase) et des essais nutri-
tionnels, notamment pour de´terminer
la biodisponibilite´ (absorption) et la
bioefficacite´ (clivage enzymatique)
du carote`ne contenu dans les grains
de riz dore´, sont actuellement en
cours pour aboutir a` une image
globale de l’apport re´el a` l’organisme
en vitamine A (Tang et al., 2009). Les
transge`nes de riz dore´ de premie`re
ge´ne´ration (ge`ne PMI ou ge`ne de
se´lection e´limine´) ont e´te´ introduits
par croisement dans des varie´te´s
localement adapte´es notamment par
l’International Rice Research Institute
(IRRI), tandis que le meˆme travail est
en cours de re´alisation avec le riz dore´
de seconde ge´ne´ration a` la teneur en
carote`ne supe´rieure. Sur la lance´e du
riz dore´, de grands projets internatio-
naux ont e´te´ lance´s, notamment au
travers du Global Challenge Program
de biofortification, Harvest Plus, et
des Grand Challenges for Global
Health de la fondation Bill and
Melinda Gates, sur les espe`ces ve´ge´-
tales de grande culture du mandat des
centres du Groupe consultatif pour la
recherche agronomique internatio-
nale. En combinant les approches
d’e´valuation de la diversite´ naturelle
et de se´lection conventionnelle pour
ces caracte`res et des approches de
transgene`se, ces projets visent a`
obtenir des nouvelles varie´te´s combi-
nant des contenus en vitamines (A, E,
etc.), en acides amine´s essentiels et en
oligoe´le´ments (Fe, Zn) essentiels
ame´liore´s. Les approches d’augmen-
tation de l’apport en fer ont consiste´
en l’expression de ge`nes intervenant
dans la synthe`se de phytase qui inhibe
l’action de l’acide phytique par hydro-
lyse et augmente ainsi la biodisponi-
bilite´ du fer pre´sent dans le grain
(Lucca et al., 2001 ; Hong et al., 2004).
Une autre approche a vise´ une
expression constitutive ou spe´cifique
de l’albumen de ge`nes de ferritine du
soja (Goto et al., 1999) et du pois
(Lucca et al., 2001), allie´e ou non avec
une surexpression des ge`nes de
nicotianamine synthase de´ja` cite´e
plus haut (Wirth et al., 2009 ;
Johnson et al., 2011 ; Lee et al., 2011).
Le grain de riz a e´galement e´te´ utilise´
comme support pour y exprimer des
prote´ines recombinantes, telles que la
lactoferrine (Nandi et al., 2002) ou le
lysozyme (Huang et al., 2002) humain
ou pour re´aliser une immunothe´rapie
par voie orale par expression de
peptides e´pitopes d’allerge`nes
(Okada et al., 2003).
Amélioration
de l'efﬁcacité
photosynthétique
du riz : le riz C4
Les plantes, posse´dant une photo-
synthe`se en C4 comme le maı¨s ou le
sorgho, pre´sentent une adaptation
anatomique des feuilles et une dis-
sociation dans l’espace des phases
photochimique et non photochimique
de la photosynthe`se. Chez ces plantes,
la pression partielle de CO2 atteinte
dans les cellules de la gaine pe´rivas-
culaire est plus de 10 fois supe´rieure a`
la pression rencontre´e chez les plantes
C3 (2 200 ppm au lieu de 200 ppm), ce
qui permet une photosynthe`se active
meˆme lors de la fermeture partielle
des stomates de ces plantes adapte´es a`
une croissance sous des climats arides.
Les enzymes phosphoe´nolpyruvate
carboxylase (PEPc) et pyruvate,
Psy maïs/crt1
jusqu’ à 36.7
Niveaux de caroténoides (µg/g) 
Non transformé Psy narcisse/crt1
jusqu’ à 8.0
C Tp GLU TpSSU Crt1 Tp GLU Psy
B
Figure 3. (suite) : B) représentation schématique du construit où le promoteur du gène de la protéine de réserve du grain de riz, la glutéline (GLU), gouverne de
façon spécifique dans l'albumen du grain l'expression du gène de la b-carotène désaturase fusionnée au peptide de transit de la sucrose synthase (TpSSU) à
destination chloroplastique et du gène de la PSY, dont l'action combinée conduit à la formation de lycopène, composé rouge ; C) l'utilisation du gène de PSY du
maïs a permis un saut quantitatif dans l'accumulation du b-carotène précurseur de la vitamine A entre les riz dorés de première et seconde générations.
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orthophosphate dikinase (PPDK) du
maı¨s exprime´es chez le riz, se´pare´-
ment ou en association, ont conduit a`
une ame´lioration de la capacite´ photo-
synthe´tique associe´e avec une meil-
leure conductance stomatique et une
concentration interne en C02 plus
e´leve´e. Les donne´es d’essai au champ
ont montre´ une augmentation specta-
culaire du rendement de 10 a` 20 % et
de 30 a` 35 % chez des plantes de riz
transge´niques suraccumulant les
enzymes PEPc et PPDK du maı¨s
respectivement (Ku et al., 1999). Ces
re´sultats encourageants n’ont cepen-
dant pas e´te´ confirme´s dans une e´tude
plus re´cente (Taniguchi et al., 2008).
Re´cemment, un programme ambi-
tieux finance´ par la fondation Bill et
Melinda Gates a re´uni un re´seau de
laboratoires, dont l’IRRI, pour re´aliser
l’inge´nierie d’un riz C4. Le projet vise a`
modifier et compartimenter la machi-
nerie biochimique de la photosyn-
the`se par des strate´gies de sur- et sous-
expression spe´cifique dans diffe´rents
tissus de la feuille tout en recherchant
une convergence de diffe´renciation
anatomique avec les plantes en C4
(augmentation du nombre de vais-
seaux dans la feuille et diminution du
nombre de files de cellules de Me´so-
phylle entre les veines). La recherche
des ge`nes implique´s dans le controˆle
de ces caracte`res est re´alise´e en
criblant des ligne´es « gain de fonc-
tion » de riz (obtenues par activation-
tagging) et des mutants perte de
fonction de sorgho (Kajala et al.,
2011). Le de´fi est important mais des
avis contraste´s sont e´mis sur la per-
tinence de de´velopper un riz C4 : en
effet, l’augmentation pre´visible de la
teneur en CO2 de l’atmosphe`re pour-
rait rendre a` terme les plantes C3 plus
performantes et diminuer l’e´cart d’effi-
cience existant avec les plantes C4.
Diffusion
et acceptation
des innovations
basées
sur la transgenèse
Apre`s avoir e´te´ parmi les premie`res
ce´re´ales chez lesquelles des techni-
ques efficaces de transformation ge´ne´-
tique ont e´te´ mises au point et utilise´es
avec succe`s pour transfe´rer des ge`nes
d’inte´reˆt, le riz devrait logiquement
eˆtre la prochaine plante de grande
culture chez laquelle des varie´te´s
transge´niques devraient eˆtre diffuse´es
(Chen et al., 2011). Des riz transge´ni-
ques, re´sistants aux insectes, et dont
les qualite´s nutritionnelles du grain
sont ame´liore´es, sont de´ja` preˆts et sont
entre´s dans le long processus d’e´va-
luation ne´cessaire pour unemise sur le
marche´. Le be´ne´fice potentiel pour
l’environnement et la sante´ paraıˆt
suffisamment e´tabli. Depuis plus de
15 ans, les cultures de coton et demaı¨s
Bt ont fait la preuve de leur efficacite´
sur des millions d’hectares en per-
mettant la re´duction de l’utilisation de
pesticides de synthe`se (Lu et al., 2012).
Cependant, l’acceptabilite´ actuelle de
ce type de produit par les consom-
mateurs en Europe et au Japon a
conside´rablement ralenti le processus
pour le riz. Apre`s avoir e´te´ pionnier du
de´veloppement de ces technologies et
disposant de formules hybrides de riz
Bt efficaces et preˆtes a` eˆtre diffuse´es
depuis dix ans, les autorite´s chinoises
semblent faire marche arrie`re face a` la
monte´e de l’activisme dans leur pays
et a` une anticipation de l’impact qui
pourrait re´sulter de la mise en culture
de ces varie´te´s sur les exportations des
produits de´rive´s du riz. Pour cette
raison, les premie`res diffusions pour-
raient eˆtre effectue´es plutoˆt en Inde et
au Bangladesh, avec notamment le riz
dore´ enrichi en provitamine A. Ce
dernier, que l’on pouvait pourtant
penser a priori prote´ge´ par ses vise´es
humanitaires, a e´galement fait l’objet
de virulentes attaques de`s l’annonce
de son obtention au de´but des anne´es
2000. Il a e´te´ rapidement de´nonce´
comme un gadget facilement rempla-
c¸able par la diversification alimentaire
et constituant de fait un fer de lance du
lobby des industries agrochimiques
pour imposer les OGM dans les pays
en de´veloppement tout en s’achetant
une bonne conscience.
Les re´sistances aux virus, obtenues par
diverses strate´gies et qui re´pondent a`
un besoin tre`s urgent vu l’impact que
peuvent avoir les maladies cause´es par
ces pathoge`nes certaines anne´es,
pourraient e´galement eˆtre utilise´es
comme comple´ment aux rares sources
de re´sistance naturelle au virus ou a`
son vecteur identifie´es chez le riz.
Cependant, les programmes de diffu-
sion des innovations restent la` encore
he´sitants. Rappelons e´galement le
pre´ce´dent arreˆt de la diffusion vers
l’Asie du Sud-Est, et notamment en
Thaı¨lande, de la papaye re´sistante aux
virus mise au point par la recherche
publique aux Hawaı¨ ou` les cultures
sont ainsi prote´ge´es de fac¸on tre`s
efficace par cette me´thode, suite a` une
campagne non moins efficace d’orga-
nisations environnementales.
Application plus discutable, des riz
transge´niques tole´rants aux herbicides
(glufosinate d’ammonium, glypho-
sate, sulfonylure´es) ont e´galement
e´te´ mis au point, notamment pour le
marche´ nord-ame´ricain. Les socie´te´s
obtentrices ont pour le moment
renonce´ a` leur diffusion en raison
des proble`mes de se´paration des
filie`res destine´es a` l’exportation en
Europe. Un proble`me est e´galement
lie´ au croisement possible avec la
forme adventice du riz, le riz rouge,
interfertile avec le riz cultive´ qui
pourrait conduire au de´veloppement
de formes re´sistantes (Messeguer
et al., 2004). Paradoxalement, la
socie´te´ BASF a de´veloppe´ par muta-
tion induite dans le ge`ne de l’ace´to-
lactate synthase, cible des herbicides
de la classe de sulfonylure´es, des riz
tole´rants a` ces herbicides qui ont e´te´
commercialise´s en Europe sans
aucune protestation, sous la techno-
logie Clearfield. Ces riz non-OGM
posent pourtant exactement les
meˆmes proble`mes que les riz tole´rants
obtenus par transgene`se (flux de
ge`nes, apparition de re´sistances chez
les mauvaises herbes, etc.). La lutte
contre les mauvaises herbes reste
ne´anmoins un des proble`mes domi-
nants de la riziculture pluviale
conduite notamment sur le continent
africain.
Des riz produisant des mole´cules
pharmaceutiques comme la lactofer-
rine, puissant antiseptique du lait
maternel, ont e´galement e´te´ en phase
de test. La farine de ces riz pourrait
aider a` lutter contre la dysenterie du
nourrisson non allaite´ au lait maternel,
notamment dans les pays en de´velop-
pement. Les essais au champ en
Californie ont cependant duˆ eˆtre
suspendus du fait des craintes soule-
ve´es par un possible flux de ge`nes vers
des cultures conventionnelles.
La tole´rance aux contraintes abioti-
ques pourrait constituer l’objectif de
se´lection pour lequel le recours a`
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l’inge´nierie ge´ne´tique serait le plus
acceptable pour les consommateurs
europe´ens. Nous avons cependant vu
que la plupart de ces innovations n’en
sont encore qu’au stade d’e´valuation
au champ, ou` elles sont confronte´es a`
de multiples sce´narios de stress afin de
valider leur efficacite´. Toutefois,
meˆme si ces stress peuvent varier
dans leur combinaison, leur se´ve´rite´
ou le stade de de´veloppement de la
culture ou` ils surviennent, ils restent
connus, et le contournement des
tole´rances ne peut pas re´sulter,
comme dans le cas des interactions
biotiques, d’une coe´volution impre´vi-
sible du partenaire.
En conclusion, nous avons vu que les
innovations issues de l’inge´nierie
ge´ne´tique peuvent appuyer la se´lec-
tion conventionnelle assiste´e par la
ge´nomique chez le riz, notamment
pour des caracte`res ou` l’objectif fixe´
pourra eˆtre atteint plus vite ou uni-
quement par cette technologie. Les
me´thodes de transgene`se, quant a`
elles, e´voluent vers une pre´cision
accrue des changements apporte´s au
ge´nome qui pourront rendre a` terme
les modifications obtenues plus pro-
ches de celles de la recombinaison
naturelle ou de la mutagene`se. &
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